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RÉSUMÉ
Les sols hébergent une importante biodiversité. Ils sont essentiels pour nourrir l’humanité et 
jouent un rôle fondamental dans les cycles biogéochimiques de la planète. Alors qu’à l’échelle du 
globe, un tiers des sols sont dégradés, comprendre les processus écologiques qui s’y déroulent 
pour mieux les préserver et les restaurer est un enjeu majeur. La diversité des organismes du sol 
joue un rôle central dans son fonctionnement, mais la compréhension des mécanismes expliquant 
le rôle de cette diversité reste limitée. Un frein majeur réside dans le fait que les travaux sur les 
rôles fonctionnels des organismes du sol sont généralement déconnectés de la complexité des 
habitats dans les sols. La modulation de l’activité et des interactions entre organismes du sol via 
la structure du sol reste peu explorée. Par ailleurs, l’effet des organismes sur la structure physique 
des sols a essentiellement été abordé par l’étude de populations monospécifiques d’organismes 
ingénieurs de l’écosystème. Or, cette approche ne permet pas d’étudier le rôle de la diversité 
interspécifique, qui nécessite de se placer à l’échelle d’assemblages plurispécifiques. A travers 
une revue de littérature, l’objectif de cet article est de souligner les lacunes de connaissances 
sur (1) le rôle de la structure physique des sols comme modulateur de l'effet de la biodiversité 
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sur la dynamique des matières organiques, et (2) le rôle de la biodiversité et des interactions trophiques comme déterminant de la struc-
ture physique des sols. L’article propose enfin des pistes de recherche interdisciplinaires à l’interface entre écologie et physique du sol. 
Mots-clés
Réseau trophique, organisme ingénieur, micro-habitat, porosité, solution du sol

SUMMARY 
BIODIVERSITY AND SOIL PHYSICAL STRUCTURE: a spatial view on soil functioning
Soils host an important biodiversity. They are essential to produce food and play a key role in soil biogeochemical cycles. At the 
global scale, a third of the soils are degraded. To preserve and restore the soils, we need to better understand the processes that 
support their functioning, notably the ecological processes. Soil biodiversity play a fundamental role in soil functioning, but we 
still have an incomplete understanding on the mechanisms that explain it. One neglected aspect is how the complexity of the soil 
habitat modulate the activity of the diversity of soil organisms and their interaction, notably trophic ones. Another understudied 
aspect relates to the effect of soil organisms on soil structure. Most evidences come from the study of monospecific populations, 
whereas the effect of communities, their interspecific diversity and the trophic interactions among organisms remains largely 
overlooked. We conducted a literature review to capture the current state-of-the art and highlight the remaining gaps of knowledge 
on (1) the role of the physical structure as a modulator of the effect of soil biodiversity on soil organic matter dynamic, and (2) the 
role of the diversity of soil organisms and their trophic interactions as biotic determinant of the soil structure. Finally, we suggest 
future interdisciplinary pathways at the interface between soil ecology and soil physics. 
Key-words
Soil foodweb; Ecosystem engineer, micro-habitat, porosity, soil solution

RESUMEN 
BIODIVERSIDAD Y ESTRUCTURA FÍSICA DE LOS SUELOS: una visión espacializada del funcionamiento de los suelos
Los suelos albergan una importante biodiversidad. Son esenciales para alimentar a la humanidad y desempeñan un papel 
fundamental en los ciclos biogeoquímicos del planeta. A pesar de que en todo el mundo un tercio de los suelos están 
degradados, comprender los procesos ecológicos que se realizan en ellos para preservarlos y restaurarlos es un reto 
importante. La diversidad de los organismos del suelo desempeña un papel central en su funcionamiento, pero la comprensión 
de los mecanismos que explican el papel de esta diversidad sigue siendo limitada. Un obstáculo importante es que los 
trabajos sobre el papel funcional de los organismos del suelo están generalmente desconectados de la complejidad de los 
hábitats en el suelo. La modulación de la actividad y de las interacciones entre organismos del suelo a través de la estructura 
del suelo sigue siendo poco explorada. Por otra parte, el efecto de los organismos en la estructura física de los suelos se 
abordó esencialmente mediante el estudio de poblaciones monoespecíficas de organismos ingenieros del ecosistema. Sin 
embargo, este enfoque no permite estudiar el papel de la diversidad interespecífica, que requiere situarse en la escala de 
uniones pluriespecíficas. A través de una revisión de la literatura, el objetivo de este artículo es poner de relieve las carencias 
de conocimiento sobre (1) el papel de la estructura física de los suelos como modulador del efecto de la biodiversidad en la 
dinámica de las materias orgánicas, y (2) el papel de la biodiversidad y de las interacciones tróficas como determinantes de 
la estructura física de los suelos. El artículo propone finalmente pistas de investigación interdisciplinarias en la interfaz entre 
ecología y física del suelo.
Palabras clave
Redes tróficas, Organismos ingenieros, Micro-habitats, Porosidad, Solución del suelo
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Les sols sont des écosystèmes qui hébergent une grande 
diversité d’organismes (Dindal, 1990 ; Orgiazzi et al., 
2016). Leur fonctionnement est central pour les cycles 

biogéochimiques de la planète, et pour l’humanité (FAO, 2020). 
Dans les horizons organo-minéraux des sols, la biomasse des 
organismes vivants ne représente qu’environ 0,5 % de la masse 
des horizons organo-minéraux (Calvet et al., 2011), mais leur 
rôle dans le fonctionnement des sols est primordial (Crowther et 
al., 2019). De par leur activité, les organismes du sol fragmentent 
les débris végétaux et transforment les matières organiques en 
composés chimiques plus simples. Ils jouent un rôle central 
dans le cycle du carbone (Schimel et al., 2012 ; De Graaf et al., 
2015 ; Lehmann et Kleber, 2015) et celui des nutriments (Wagg 
et al., 2014), et sont directement responsables de 54-86 % de la 
respiration du sol (Maire et al., 2013). L’activité des organismes 
modifie également la structure physique des sols1, notamment la 
porosité (Czarnes et al., 2000 ; Capowiez et al., 2012 ; Lucas et 
al., 2019) et les propriétés hydrauliques des sols (Le Bayon et 
al., 2002 ; Benard et al., 2019).
Comprendre comment la diversité des organismes détermine le 
fonctionnement des sols représente un axe de recherche central 
en écologie du sol (Brussaard, 1997 ; Wolters, 2001 ; Bardgett, 
2002 ; Nielsen et al., 2011 ; Eisenhaueur et al., 2012 ; Phillipot et 
al., 2013 ; Wagg et al., 2014 ; Semchencko et al., 2018). Quatre 
grandes fonctions du sol ont été particulièrement étudiées : 
la transformation des matières organiques, le recyclage des 
nutriments, la régulation biologique des populations et la 
structuration du sol (Kibblewhite et al., 2008). Cependant, 
les effets de la biodiversité sur la structure physique des sols 
ont été moins explorés (FAO, 2020) alors que les propriétés 
physiques des sols sont essentielles pour son fonctionnement 
(Rabot et al., 2018). La structure des horizons organo-
minéraux du sol, notamment leur porosité, régule la rétention 
et l’infiltration de l’eau (Hillel, 2004) ainsi que les flux de gaz 
et de liquides (Moldrup et al., 2000, 2001). Elle contribue à la 
dynamique des matières organiques (Balesdent et al., 2000 ; 
Schlüter et al., 2019), constitue l’habitat des organismes du 
sol (Jones et Thomasson, 1976 ; Elliott et Coleman, 1988) et 
conditionne leur mobilité (Elliott et Coleman, 1988 ; Tecon et 
Or, 2016 ; Juyal et al., 2018). Le manque de connaissances de 
l’action de la biodiversité dans la formation et le maintien de la 
structure des sols est une limite majeure à la compréhension 
de leur fonctionnement (Brussaard et al., 2007a ; Lehmann et 
al., 2017).

1)  Arrangement et organisation des particules qui détermine 
l’ordonnancement des trois phases du sol  : solide, liquide et 
gazeuse (Hillel, 2004). La structure du sol est généralement 
décrite par les caractéristiques de ses pores et les propriétés de 
ses agrégats (Vogel et Roth, 2001 ; Le Bissonnais et al., 1996 ; 
Lavelle et al., 2020). Ces derniers sont des fragments de sols 
constitués de matières organiques et minérales liées entre elles 
par des forces cohésives (Yudina et Kuzyakov, 2019)

Actuellement, l’étude de la biodiversité comme déterminant du 
fonctionnement des sols va vers l’intégration de l’ensemble des 
interactions trophiques, quels que soient les niveaux trophiques 
impliqués (Mörrien et al., 2017 ; Wagg et al., 2019 ; Eisenhauer 
et al., 2019). Cependant, les rôles réciproques de (i) ces 
interactions trophiques, et (ii) de la biodiversité sur la structure 
du sol sont encore peu étudiés. En particulier, deux lacunes 
majeures restent à explorer.

(1) L’action de la biodiversité du sol est rarement replacée 
spatialement dans le contexte de la structure physique des 
sols, qui détermine pourtant les propriétés de l’espace poral2 
et donc les caractéristiques de l’habitat des organismes du sol 
(Figure 1). Généralement, les approches sont centrées sur 
les organismes, décrits par leurs caractéristiques spécifiques 
ou leurs traits3 (Semchencko et al., 2018 ; Malik et al., 2019). 
Implicitement, ceci suppose que chaque organisme présent 
exprime effectivement son rôle dans le fonctionnement du 
sol. Or, l’activité de ces organismes est fortement contrainte 
par leur habitat (Coleman et al., 1996 ; Tecon et Or, 2017 ; 
Nunan et al., 2017) et par les interactions entre organismes 
(Ettema et Wardle, 2002 ; Brussaard et al., 2007b ; Erktan 
et al., 2020a). Il est probable que les propriétés physiques 
des micro-habitats conditionnent l’action de la diversité des 
organismes et les modalités de leurs interactions, mais cet 
aspect a encore été peu étudié.

(2) Deuxièmement, l’essentiel des recherches sur le rôle de 
la biodiversité dans le fonctionnement du sol considère la 
fonction de décomposition des matières organiques. La 
diversité des organismes et son effet sur des processus 
biochimiques sont particulièrement étudiés, avec le carbone 
et l’azote comme éléments phares (Brussaard et al., 2007b ; 
Nielsen et al., 2011 ; Philippot et al., 2013 ; Maron et al., 
2018 ; Razanamalala et al., 2018). À l’inverse, l’étude du 
rôle des organismes sur les propriétés physiques des sols 
a majoritairement été traitée par une approche centrée 
sur des populations monospécifiques d’« ingénieurs de 
l’écosystème4 » (i.e. champignons, vers de terre, etc.) 
(Lavelle et Spain, 2001 ; Sanders et al., 2014). Les effets 
de la diversité de ces organismes, et de leurs interactions, 
notamment trophiques, ont été négligés (Lehmann et al., 
2017, Figure 1). Pourtant, la diversité des organismes et 
leurs interactions trophiques sont pressenties comme des 

2) Ensemble des pores (remplis de gaz ou de liquide) présents 
dans les sols et qui forme l’habitat des organismes du sol.
3) Toute caractéristique morphologique, physiologique ou phé-
nologique mesurable à l’échelle de l’individu, allant du niveau 
d’organisation cellulaire jusqu’à celui de l’organisme entier, 
sans référence à l’environnement (Violle et al., 2007). 
4) Les organismes qui, par leurs actions physiques sur l’environ-
nement, modifient directement ou indirectement l’accessibilité 
à la ressource pour les autres organismes (Jones, 1994, 1997).
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Figure 1 : Lacunes de 
connaissances sur les 
interactions entre biodiversité 
et structure du sol. 
Les flèches indiquent des 
relations trophiques. Elles 
partent du consommateur 
vers la proie/ressource. La 
lacune 1 correspond à l’étude 
de la structure physique des 
sols comme modulateur des 
interactions trophiques. La 
lacune 2 correspond à l’étude 
des interactions trophiques 
comme déterminants de la 
structure physique des sols

Figure 1: Gaps of knowledge 
on the interactions between 
soil biodiversity and soil 
structure. 
Arrows indicate trophic 
relations. Each arrow starts 
from the consumer to the 
prey/resource. The 1st gap of 
knowledge is the soil physical 
structure as a determinant 
of trophic interactions. The 
2nd gap of knowledge is the 
soil biodiversity and trophic 
interactions as determinant of 
the soil physical structure.
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fois ce lien n’a pas pu être établi (Griffith et al., 2000, 2001 ; 
Setälä et McLean 2004 ; Wertz et al., 2006).
Afin de comprendre pourquoi la diversité des organismes 
n’explique pas toujours la dynamique des matières organiques, 
certains auteurs suggèrent qu’il faudrait davantage prendre en 
compte les différentes facettes de la diversité des organismes, 
notamment la diversité verticale (complexité de la structure des 
réseaux trophiques en termes de niveaux et groupes trophiques, 
Gessner et al., 2010) et horizontale (diversité au sein de chacun 
des niveaux trophiques). Par-delà la diversité taxonomique, 
la diversité des groupes écologiques de décomposeurs 
représentés dans un sol et leur complémentarité, ainsi que la 
diversité à l’intérieur de ces groupes, pourraient permettre de 
mieux expliquer ce qui détermine la minéralisation (One-Armed 
Bandit Hypothesis développé par Aubert et Bureau, 2018).
Un autre aspect qui pourrait expliquer la non-concordance 
entre la diversité des organismes du sol et la dynamique des 
matières organiques renvoie à la question de l’accessibilité 
des ressources aux consommateurs (Basile-Doelsch et al., 
2020). Pour que la transformation des matières organiques 
ait lieu, il faut une synchronisation et une synlocalisation : (i) 
des ressources trophiques (litières aériennes, endogés et 
rhizodépots) et (ii) des consommateurs au sein de l’espace 
poral (habitat). De plus, les ressources trophiques doivent 
correspondre aux métabolismes des organismes présents, et 
les conditions abiotiques, déterminées par la structure physique 
du sol, doivent permettre cette activité métabolique (Ranjard 
et Richaume, 2001 ; Ekschmitt et al., 2005). La décomposition 
potentielle6 peut alors être définie par la combinaison entre 
la composition biochimique des apports et la diversité des 
consommateurs, (i) au regard des capacités métaboliques des 
consommateurs et (ii) en prenant en compte la similarité et la 
complémentarité des traits au sein du réseau trophique du sol 
pour expliquer le recyclage optimisé des matières organiques 
du sol (Aubert et Bureau, 2018). La décomposition réelle et la 
dynamique des matières organiques dépendent en plus des 
possibilités d’interactions physiques entre consommateurs et 
ressources qui sont définies par la structure du sol.

La structure physique des sols comme 
modulateur de l’effet de la biodiversité sur  
la dynamique des matières organiques
Pour les consommateurs, l’accès aux ressources dépend des 
caractéristiques de l’espace poral, donc de la structure du 
sol. Si cette idée du rôle primordial de l’accessibilité a déjà 
été évoquée (Cheshire, 1977 ; Dungait, 2012), elle est restée 
étonnamment peu étudiée, et essentiellement limitée aux 

6) Taux de décomposition dans des conditions où l’accessibilité 
des décomposeurs à la matière organique est libre et les condi-
tions pour l’activité des décomposeurs optimales.

déterminants importants de la structuration physique des sols 
(Erktan et al., 2020b). Malgré l’intérêt pour le sujet pointé dès 
les années 1990 (Blanchart et al., 1997), le rôle de la diversité 
et des interactions trophiques sur la structure des sols est 
resté largement ignoré. Cette revue de littérature détaille 
les connaissances encore limitées qui existent sur ces deux 
lacunes de connaissances, et pose les bases pour de futurs 
axes de recherche.

SPATIALISER L’EFFET DE  
LA BIODIVERSITÉ SUR LA DYNAMIQUE 
DES MATIÈRES ORGANIQUES

L’accessibilité des consommateurs aux 
ressources : une des limites actuelles de 
l’étude de la biodiversité comme déterminant 
de la dynamique des matières organiques 
dans les horizons organo-minéraux du sol
Le rôle de la biodiversité sur la décomposition et la dynamique 
des matières organiques a été largement étudié (Clemmensen 
et al., 2013 ; Frouz, 2018). De nombreuses études ont porté 
sur le rôle de la diversité (et l’identité) des apports de matières 
organiques (Cornwell et al., 2008 ; Lange et al., 2015), des 
consommateurs (Cragg et Bardgett, 2001 ; Phillipot et al., 2013 ; 
Wagg et al., 2014) et parfois même sur l’interaction entre ces 
deux facteurs écologiques (Smith et al., 2003 ; Wardle et al., 
2006 ; Hättenschwiler et Gasser, 2005). Cependant, malgré 
des avancées dans la compréhension des mécanismes, ni la 
quantité (Kallenbach et al., 2015 ; Chimento et al., 2016), ni la 
qualité (identité, récalcitrance, diversité) des apports (Wardle et 
al., 1997 ; Gleixner et al., 2001 ; Derrien et Amelung, 2011), ni la 
diversité des consommateurs (Nunan et al., 2017) ne suffisent à 
expliquer le devenir sur le long terme des matières organiques 
dans les horizons minéraux du sol (Lavelle et al., 2020). En effet, 
certains sols reçoivent d’importants apports mais accumulent peu 
de matières organiques (Chimento et al., 2016), et inversement 
(Kallenbach et al., 2015). Certains composés labiles, a priori 
facilement décomposables (i.e cellulose), peuvent persister en 
quantités significatives dans les sols (Quenea et al., 2005), alors 
que d’autres, pourtant dit récalcitrants5, sont retrouvés en faibles 
quantités (Gleixner et al., 2001 ; Dignac et al., 2005). Enfin, la 
diversité des consommateurs microbiens a parfois été reliée à la 
dynamique de minéralisation des matières organiques (Setälä et 
McLean 2004 ; Wagg et al., 2014 ; Maron et al., 2018), et d’autres 

5)  Composés difficilement métabolisables du fait de leur com-
position chimique
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Figure 2 : La structure physique des sols comme modulateur de l’effet de la biodiversité du sol dans la dynamique des matières 
organiques
(A) : Aperçu des processus limitant l’accessibilité des microorganismes aux matières organiques.
(B) : Aperçu des processus limitant l’accessibilité des consommateurs de niveaux trophiques supérieurs aux ressources/proies, et intérêt 
pour la dynamique des matières organiques. Les flèches indiquent des relations trophiques. Elles partent du consommateur vers la proie/
ressource.
Figure 2: The soil physical structure as a modulator of the effect of the soil biodiversity on soil organic matter dynamic.
Overview of the processes that limit the accessibility of (A) soil microorganisms to soil organic matter, and (B) higher trophic level 
consumers to their prey/resources and consequences for the soil organic matter dynamic. Arrows indicate trophic relations. Each arrow 
starts from the consumer to the prey/resource.
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communautés microbiennes (Nunan et al., 2017, 2020). Pour 
l’instant, seule une compréhension qualitative des processus 
physiques déterminant l’accès à la ressource a été atteinte 
(Figure 2A). Les processus centraux modulant l’accessibilité 
des microorganismes aux ressources sont : (i) l’adsorption des 
composés organiques sur des surfaces minérales (Chevallier et 
al., 2003 ; Zimmerman et al., 2004 ; Kleber et al., 2007 ; Feller et 
Chenu, 2012 ; Barré et al., 2014 ; Vogel et al., 2014), qui limite 
l’action de leurs enzymes extracellulaires, (ii) la restriction de 
la mobilité des microorganismes dans l’espace poral (Juyal et 
al., 2018, 2020 ; Nunan et al., 2020), (iii) la limitation des flux de 
substrats jusqu’aux organismes (Chevallier et al., 2010 ; Ruamps 
et al., 2011) et (iv) la définition des conditions abiotiques des 
micro-habitats, telles que la teneur en dioxygène, l’humidité, 
la température, le pH (Tecon et Or, 2017). Ces conditions 
déterminent l’activité des microorganismes (Tecon et Or, 2017) 
et de leurs enzymes extracellulaires (Hoang et al., 2016). 
L’importance relative des processus physiques déterminant 
l’accès à la ressource reste cependant peu connue et il est 
nécessaire d’améliorer leur compréhension par des approches 
quantitatives, qui devront être menées en partenariat avec des 
écologues microbiens du sol, des physiciens et des chimistes du 
sol (Baveye et al., 2018).

Aux niveaux trophiques supérieurs (ie. protistes, nématodes 
et microarthropodes microbivores7), il existe un manque 
total de connaissances quantitatives sur l’accessibilité des 
ressources, et son influence sur la dynamique des matières 
organiques. Les microorganismes contribuent le plus en valeur 
absolue à la minéralisation des matières organiques du sol, 
mais ils n’en sont néanmoins pas les uniques acteurs. Les 
niveaux trophiques supérieurs exercent également une action 
déterminante dans ces processus, via divers mécanismes. 
Leur action passe notamment par plusieurs effets « top-down » 
sur les communautés microbiennes : (i) ils maintiennent les 
microorganismes dans un état métaboliquement actif (Griffiths, 
1994), (ii) ils influencent l’abondance et la composition des 
communautés microbiennes (Rønn et al., 2002 ; Coulibaly 
et al., 2019 ; Thakur et Geisen, 2019) ainsi que leur activité, 
notamment la production d’enzymes (Djigal et al., 2004), et (iii) 
ils redistribuent les microorganismes dans l’espace poral en leur 
servant de vecteur de transport (Gormsen et al., 2004 ; Rubinstein 
et al., 2015 ; García-Sánchez et al., 2021). Parallèlement, les 
niveaux trophiques supérieurs peuvent également (iv) modifier la 
qualité de la matière organique, notamment le ratio C/N lié à des 
contraintes stœchiométriques (Griffiths et Bardgett, 1997 ; Cragg 
et Bardgett, 2001). Mais, pour que ces actions « top-down » 
aient effectivement lieu, il est nécessaire que les consommateurs 
accèdent physiquement à leurs proies microbiennes. Les 
contraintes d’accessibilité aux proies sont particulièrement 

7) Consommateurs de microorganismes

fortes pour les consommateurs microbivores (hors ingénieurs 
de l’écosystème) et apparaissent essentiellement déterminées 
par la structure du sol (Erktan et al., 2020a ; Figure 2, panneau 
inférieur). Trois processus centraux réduisant l’accessibilité 
des consommateurs de niveaux trophiques supérieurs à leurs 
proies sont en jeu : (i) la restriction de la détection olfactive des 
proies via le transport réduit des composés volatiles8 au sein de 
l’espace poral, (ii) la localisation des proies microbiennes dans 
des pores plus petits et difficiles voire impossibles d’accès aux 
consommateurs microbivores de plus grosse taille (ségrégation 
en taille des proies/consommateurs), et (iii) le rôle de la 
connectivité des habitats, qui limite ou favorise les rencontres 
entre proies et consommateurs (Erktan et al., 2020a). Plusieurs 
facteurs définissent la connectivité des habitats, notamment 
la connectivité des pores, mais aussi la continuité de la phase 
aqueuse, essentielle aux organismes semi-aquatiques, tels 
que les protistes ou les nématodes. Ces processus décrits 
qualitativement dans la littérature restent à étudier de manière 
quantitative par une approche spatialisée et interdisciplinaire, 
mêlant écologie et physique du sol.

EFFET DE LA BIODIVERSITÉ ET  
DES INTERACTIONS TROPHIQUES SUR 
LA STRUCTURE PHYSIQUE DES SOLS

La structure physique des sols est influencée par des facteurs 
abiotiques et biotiques (Oades, 1993 ; Six, 2004). Les principaux 
facteurs abiotiques incluent la texture et la présence d’agents 
de liaisons inorganiques (i.e. oxydes, Oades et al., 1989 ; et 
calcium, Myers, 1937) qui favorisent la (micro-)agrégation. 
Les caractéristiques du pédo-climat, par exemple les cycles 
d’humectation-dessiccation (Utomo et Dexter, 1982 ; Diel et al., 
2019) jouent également un rôle essentiel dans la formation des 
agrégats de sol (et leur dynamique). Enfin, la présence d’ions 
dispersants (sodium échangeable), au contraire, déstabilise les 
agrégats de sol. Dans cet article, l’accent est mis sur les effets 
liés à l’action des organismes du sol (facteurs biotiques), mais 
ceci ne remet pas en cause l’importance des facteurs abiotiques.

Le concept d’ingénieur de l’écosystème 
comme cadre général d’étude
Le concept d’ingénieur de l’écosystème fait référence aux 
organismes qui, par leurs actions physiques sur l’environnement, 
modifient directement ou indirectement l’accessibilité à la 
ressource pour les autres organismes (Jones, 1994, 1997), et 

8) Composés aux faibles poids moléculaires qui se vaporisent à 
température ambiante
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Figure 3 : Effet de la diversité des organismes du sol et leurs interactions trophiques sur la structure physique des sols
(A) : Schéma représentant la perméabilité du groupe des organismes ingénieurs de l’écosystème car celui-ci est basé sur des effets 
majeurs d’organismes multifonctionnels.
(B) : Proposition de la prise en compte de la diversité et des interactions trophiques comme déterminants de la structure du sol
Figure 3: Effect of the diversity of soil organisms and their trophic interactions on the soil physical structure.
(A) Scheme highlighting the permeability of the group of ecosystem engineers because it is based on the dominant effect of multifunctional 
organisms.
(B) Toward the integration of the diversity of soil organisms and their trophic interactions as biotic determinant of the soil physical structure.
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l’identification des horizons, notamment les horizons organo-
minéraux biomésostructurés ou biomicrostructurés qui sont 
explicitement liés à l’activité d’arthropodes ou d’enchytréides 
(Jabiol et al., 2008 ; Zanella, 2018). Enfin, le rôle des protistes 
dans la structuration des sols a également été très peu étudié 
alors qu’ils sont capables de modifier la stabilité des agrégats de 
sols (Erktan et al., 2020b).
Pour limiter les biais liés au classement d’organismes dans le 
groupe des ingénieurs de l’écosystème, nous rappelons que 
d’après la théorie de la niche de Hutchinson (1957), tous les 
organismes sont multifonctionnels, et peuvent donc influencer 
simultanément, et à divers degrés, les différentes fonctions du 
sol (transformation des matières organiques, structure des sols, 
etc., Figure 2A). Les classifications proposées pour définir les 
ingénieurs de l’écosystème (Jones, 1997 ; Lavelle, 1997a, b) sont 
d’ailleurs basées sur l’effet « majeur » des organismes sur une 
fonction, sans occulter leur rôle dans d’autres fonctions (Wardle, 
2002).
De plus, les effets des organismes sur la structure physique 
des sols sont multiples, et vont de la formation de pores à des 
changements plus fins des propriétés physiques et hydrauliques 
des sols (e.g. changement de conductivité hydraulique relatif à la 
viscosité de la solution du sol, etc., Figure 3A).

Vers l’intégration de la structuration physique 
des sols dans le champ de recherche de 
la biodiversité comme déterminant du 
fonctionnement des écosystèmes
Une autre limite majeure dans l’étude de l’impact des organismes 
sur la structuration des sols est qu’elle est souvent basée sur le 
suivi de populations monospécifiques. Cette approche permet 
de décrire le rôle de certains vers de terre (Blouin et al., 2013), 
bactéries (Costa et al., 2018), et champignons (Rillig et Mumey, 
2006) comme un tout uniforme et masque les différences entre 
espèces d’un même groupe taxonomique. Pourtant, même 
si les différences intergroupes semblent supérieures à celles 
intragroupes (Lavelle et al., 1997b), des exceptions notables 
peuvent être signalées. Par exemple, l’effet des vers de terre sur 
la structure des sols dépend de l’espèce considérée (Blanchart 
et al., 1999 ; Hallam et Hodson, 2020). Similairement, l’effet 
des champignons (Lehmann et al., 2020) et bactéries (Caesar-
TonThat et al., 2007 ; Sandhya et Ali, 2014) sur l’agrégation des 
sols varie en fonction des espèces/souches. Il apparait donc 
essentiel de prendre en compte ces variations intragroupes. De 
plus, l’approche par des études expérimentales ne manipulant 
qu’une espèce à la fois ne permet pas d’étudier le rôle de la 
diversité interspécifique, ni des interactions entre organismes. 
Pour cela, il faut considérer des communautés d’organismes 
plurispécifiques et des interactions trophiques (Davidson 
et Grieve, 2006), qui incluent également des ingénieurs de 
l’écosystème qui interagissent entre eux, et avec les réseaux 

concerne donc a priori un grand nombre d’organismes du sol 
(Rillig et Mummey, 2006 ; Toyota et al., 2006 ; Cammeraat et 
Risch, 2008 ; Eisenhauer, 2010 ; Jouquet et al., 2011).

Depuis leur définition initiale, les contours du groupe des 
ingénieurs de l’écosystème des sols ont largement évolué. Alors 
que Lavelle (1997a, b) incluait essentiellement la macrofaune, 
pointant notamment le rôle central des vers de terre, Brussaard 
(2012) inclut également les champignons, puis Lavelle et al. 
(2016) ouvrent plus largement aux microorganismes (bactéries 
et champignons). Cette modification dans la définition des 
groupes fonctionnels renvoie au changement de notre perception 
du rôle des organismes du sol. Classiquement considérés pour 
leur importance dans la minéralisation des matières organiques 
(Marumoto et al., 1982 ; Molla et al., 1984 ; Hassink, 1995 ; Scheu 
et Setälä, 2002), les microorganismes (bactéries et champignons) 
sont aussi des acteurs majeurs de la structuration des sols (Miller 
et Jastrow, 2000 ; Rillig et Mumey, 2006 ; Lehmann et al., 2017 ; 
Costa et al., 2018). La production de substances (polymériques) 
extracellulaires par les microorganismes modifie la cohésion et 
l’hydrophobicité (Linder et al., 2005 ; Cosentino et al., 2006) des 
particules minérales (Chenu, 1993 ; Daynes et al., 2012), et en 
même temps augmente la viscosité de la solution de sol, ce qui, 
favorise la rétention en eau et module la conductivité hydraulique 
aux échelles élémentaires de structuration (Benard et al., 2019). 
Dans le cas des champignons, la production d’hyphes fongiques 
constitue un maillage tridimensionnel assurant une plus grande 
cohésion de la matrice du sol (Tisdall et al., 1997). Ces exemples 
montrent que la limite entre les organismes ingénieurs et non-
ingénieurs est difficile à déterminer et a évolué depuis la définition 
initiale du groupe des ingénieurs de l’écosystème dans les sols.
Vraisemblablement, le fait que nombre d’organismes du sol n’ont 
historiquement pas été classés dans le groupe des ingénieurs a 
contribué à limiter l’étude de leur rôle sur les propriétés physiques 
des sols. Par exemple, on connaît l’effet de certains groupes de 
la macrofaune, tels que les vers de terre et les termites (Jouquet 
et al., 2011), mais peu l’effet de certains macroinvertébrés (FAO, 
2020), tels que les myriapodes (Toyota et al., 2006), isopodes 
et insectes (Bang et al., 2005), notamment au stade larvaire 
(Badorreck et al., 2012), sur la structure des sols. Il existe 
cependant quelques travaux montrant qu’ils peuvent, dans 
certains cas, modifier directement les propriétés physiques des 
sols en creusant des pores (Badenhorst et al., 2018 ; Sagi et al., 
2019 ; Mele et al., 2021) ou via le rejet de fèces (David, 2014 ; Joly 
et al., 2020). Similairement, les microarthropodes (collemboles 
et acariens) ont fait l’objet de très peu d’études sur leurs effets 
« physiques » dans les sols (sauf Siddiky et al., 2012 ; Erktan et 
al., 2020b), alors qu’il existe des travaux suggérant leur influence 
sur la microstructure des sols, via le rejet de boulettes fécales 
notamment (Lee et Foster, 1991). L’importance de la mésofaune 
dans la structuration des horizons, si elle a fait l’objet de peu 
d’études quantitatives, est en revanche largement utilisée pour 
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Les consommateurs des microorganismes (protistes, 
nématodes et microarthropodes) jouent également un rôle 
dans la translocation de matières organiques et le transport de 
microorganismes, à des échelles allant de quelques dizaines 
de microns (Gormsen et al., 2004 ; Rubinstein et al., 2015) à 
quelques centimètres, notamment via la production de fèces 
et de nécromasse dans le cas des microarthropodes (Maaß et 
al., 2015). Cette redistribution spatiale modifie les possibilités 
d’associations entre les matières organiques et la matrice 
minérale du sol. Elle constitue un processus potentiel d’action 
indirecte des microarthropodes (Maaß et al., 2015) et des autres 
consommateurs des microorganismes (protistes, nématodes) sur 
la structure du sol, mais n’a jamais été explicitement quantifiée.

Interactions entre consommateurs microbivores 
« non-ingénieurs » (protistes, nématodes, 
microarthropodes) et « ingénieurs » (vers de terre) 
comme déterminants de la structure du sol
L’effet des organismes « ingénieurs » (i.e. vers de terre) comme 
régulateurs des populations des organismes « non ingénieurs » 
(collemboles, nématodes) est documenté par de nombreuses 
études (Loranger et al., 1998 ; Salmon, 2004 ; Salmon et al., 
2005 ; Eisenhauer, 2010 ; Wurst, 2010). Il en ressort qu’il existe 
un équilibre entre (i) des effets positifs, via la création d’habitats 
par les vers de terre (Maraun et al., 1999), ou la plus grande 
connectivité des pores permettant aux collemboles d’échapper 
aux prédateurs (Salmon et al., 2005), (ii) des effets négatifs de 
compétition pour les ressources microbiennes entre vers de 
terre et collemboles (Gutiérrez et al., 2008) (Figure 3, panneau 
inférieur) et (iii) des effets directs d’ingestion, notamment des 
nématodes par les vers de terre (Wurst, 2010). Ces travaux et 
d’autres de modélisation plus théoriques (Sanders et al., 2014) 
montrent que les interactions entre ces groupes d’organismes 
sont en partie dues à des modifications de la structure de 
l’habitat par l’espèce capable de creuser directement des pores.
Par contre, il n’existe que peu de travaux qui s’intéressent au 
rôle des interactions de ces organismes comme déterminants de 
la structure du sol (Sidikky et al., 2013 ; Erktan et al., 2020a, b). 
Nous proposons d’étudier la possible complémentarité (Hector 
et al., 1998 ; Reiss et al., 2009 ; Gagic et al., 2015) des effets 
entre organismes capables de créer des pores et les organismes 
(protistes, nématodes, microarthropodes) dont la survie et l’action 
sur la structure du sol dépendent en partie des pores créés par 
les ingénieurs. Des recherches manipulant des interactions de 
plus en plus complexes entre organismes « ingénieurs » et non-
ingénieurs permettront de mieux comprendre comment celles-
ci modifient la structure du sol, et de tester de potentiels effets 
positifs liés à la dissimilarité fonctionnelle de ces organismes 
(Wurst, 2010). Par exemple, il serait intéressant de tester en quoi 
des changements de connectivités des pores dus à la création 
de galeries par des organismes ingénieurs (i.e vers de terre) 
modifient (i) la mobilité de microbivores (i.e nematodes) et leur 

trophiques (Lavelle et al., 2016). La difficulté de faire ce passage 
à l’échelle de la communauté est actuellement un verrou majeur 
pour une meilleure compréhension de l’impact des organismes 
sur la structure des sols.
Dans la suite de cet article, nous contribuons à combler cette 
lacune de connaissance en discutant de l’effet d’organismes 
peu étudiés (et de leurs interactions). En particulier, nous nous 
intéressons à la micro- et mésofaune, notamment les protistes, 
nématodes, et microarthropodes microbivores, et nous nous 
focalisons sur le rôle des interactions entre organismes 
à l’échelle de communautés qui présentent plusieurs 
niveaux trophiques (Figure 3, panneau inférieur). Deux 
types d’interactions impliquant les protistes, nématodes, et 
microarthropodes sont ciblées : (1) les interactions trophiques 
avec leurs proies microbiennes, et (2) les interactions avec 
des organismes ayant la capacité de créer directement des 
pores (galeries), classiquement définis comme ingénieurs de 
l’écosystème sensu Lavelle et al., (1997b).

Interactions entre communautés microbiennes et 
consommateurs microbivores « non-ingénieurs » 
(protistes, nématodes, microarthropodes) comme 
déterminants de la structure du sol
A priori, deux processus peuvent expliquer l’effet des 
interactions trophiques entre microbivores « non-ingénieurs » 
et microorganismes sur la structure physique du sol : (i) la 
régulation trophique des communautés microbiennes, en termes 
d’abondance, composition et activité et (ii) la redistribution 
spatiale des microorganismes et des matières organiques dans 
l’espace poral, redéfinissant ainsi les possibilités d’associations 
organo-minérales.
Les consommateurs microbivores modifient l’abondance et la 
composition des communautés microbienne via des effets « top-
down » (Coulibaly et al., 2019 ; Thakur et Geisen, 2019). Ces 
effets peuvent conduire à des variations du ratio entre bactéries 
et champignons, et aussi avoir des effets sur la composition 
des communautés bactériennes et fongiques, respectivement. 
Or, les microorganismes jouent un rôle prépondérant sur la 
(micro-)structure des sols (Lehmann et al., 2017), et ce rôle 
diffère entre bactéries et champignons, et également entre 
souches microbiennes (Caesar-TonThat et al., 2007 ; Lehmann 
et al., 2020). De tels changements de composition microbienne 
dans des systèmes simplifiés impliquant des interactions 
entre microarthropodes et communautés microbiennes 
(essentiellement fongiques) ont été observés et ont abouti à 
des modifications de l’agrégation des sols (Siddiky et al., 2012 ; 
Erktan et al., 2020b). Un autre aspect important des régulations 
trophiques « top-down » est la modulation de l’activité 
microbienne. Par exemple, il a été montré que certains protistes 
stimulent la production de biofilm bactérien (Matz et Kjelleberg, 
2005), qui joue un rôle important dans la cohésion des particules 
de sol (Costa et al., 2018).
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CONCLUSION
Les interactions et rétroactions entre organismes et structure 
physique du sol influencent fortement l’ensemble du 
fonctionnement du sol. Ces interactions déterminent en partie 
les communautés qui y vivent et modulent l’expression des 
grandes fonctions du sol comme la minéralisation de la matière 
organique. La compréhension des interactions entre organismes 
et structure du sol est indispensable pour une gestion plus 
durable des sols, par exemple dans le cadre de l’agroécologie, 
mais elles restent encore trop peu étudiées, particulièrement en 
conditions de terrain et en prenant en compte les interactions 
entre organismes (ingénieurs et non-ingénieurs). Même si notre 
raisonnement repose sur de nombreuses expériences passées, 
décrire quantitativement les processus impliqués, la façon dont 
ils interagissent et prédire les conséquences à l’échelle du profil 
de sol reste un défi important. Comme toujours en écologie, ce 
défi ne pourra être relevé qu’en combinant (i) des expériences 
en conditions contrôlées y compris en utilisant des sols plus ou 
moins artificiels dont la texture et la structure sont contrôlées et 
simplifiées, (ii) des expériences plus réalistes en milieu moins 
contrôlé et impliquant des niveaux de biodiversité réalistes, (iii) 
des modèles mathématiques à même de fournir des hypothèses 
générales simples, et (iv) des modèles de simulation permettant 
de reproduire les résultats expérimentaux et d’approcher la 
complexité des interactions à des échelles spatiales variées. 
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